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Abstract
A phylogeny for the B­lineage of the rabbit (Oryctolagus cuniculus) based on part of the control region of the 
mtDNA is presented here. It has been constructed from 132 published sequences, which are listed in an appendix. 
Three versions of the phylogenetic tree are given; two have the positions numbered in different ways and the third  
adds a type locality or breed name for each haplotype and relates the main branches to their RFLP type.
The  complete  version  of   the  phylogenetic   tree   referred   to   in   the  paper  by  Watson  and  Davis 
(Watson & Davis, 2019, Figure 23) is presented here. It is based on part of the the control region of 
the mitochondrial DNA. As explained in that paper, it has been constructed using trial­and­error and 
common sense, following the principle of Occam's Razor, but essentially consists of a parsimony 
analysis. The commonly used computer programs make assumptions that are not necessarily valid, 
since the control region has its own patterns of evolution (Meyer et al., 1999; Howell et al., 2007).
Above   all,   mutation   is   not   random.   The   mutations   are   concentrated   at   certain   "hot   spots" 
(Stoneking, 2000; Galtier et al., 2006) and over a quarter of the total number of changes occur at 
only ten of the sites. Any attempt to modify the tree so as to reduce the number of mutations at one 
"hot spot" only increases the number of changes needed at other "hot spots". Since no less than four 
of the "hot spots" are involved in the main branching area, this means that there is great uncertainty 
as to the exact pattern of branching. At the same time, many sites never change and are found to be 
the same in the A­lineage or even in the genus Lepus.
In addition, the sequences are of varying lengths. Only 315 positions, numbered 15514­15688 and 
15690­15829 in the reference sequence of Gissi et al. (1998) and 119­436 in the paper by Watson 
and Davis, are shared by the majority of the sequences (123 out of 132), but it is nevertheless useful 
to have the information from the shorter sequences and also the extra information from the longer 
ones.
In this case a less parsimonious pattern for the main branching area has been adopted so as to bring 
the  order   in  which   the  main  RFLP groups branch off   into   line  with   that  shown by  the  RFLP 
analyses (Monnerot et al., 1994).
As stated in the paper by Watson and Davis (2019), the RFLP type B3 evidently corresponds to 
three different groups. However, the haplotypes clustered together with  both   B3zsa   and  B3zsb 
include types reported only from domestic breeds, while in contrast B3zsc and the types close to it 
are all from wild rabbits, some outside the natural range of the species but some from south­western 
France.
                                                                                                    1
The RFLP type B4 corresponds to the haplotypes clustered around B4zsa and probably also to 
the types in the Bzs40 cluster. All these types are from southern France.
The major branch including B06zsa and B11zsa that corresponds to the RFLP types B6 and B11 
consists entirely of haplotypes from the Iberian Peninsula, except of course for B06zsa itself, which 
is from the Tunisian island of Zembra, but was presumably brought there from the Peninsula.
Corresponding   to   the  RFLP   types  B8,  B9   and  B10   there   is   a  major   branch  with   two  main 
subdivisions, one consisting of the haplotypes around B09zsa, which are all from the Ebro valley, 
and   the  other   consisting  of   types   close   to  C7,   several  of  which  are   from  further  west   in   the 
Peninsula.
Finally, it can be seen that there is now a very large cluster of haplotypes corresponding to the 
RFLP type B1, many of them found in domestic breeds and most of the others in places outside the 
natural range of the species. It is striking that the haplotype that appears to be ancestral to all the 
others, B01zsc, has only been found in England, suggesting that all these types are derived from the 
Mediaeval expansion across northern France.
The sequences are available from the NCBI database at  http://www.ncbi.nlm.nih.gov and come 
from various sources (Mignotte et al., 1990; Van der Loo et al., 1997; Gissi et al. (1998); Bolet et 
al., 2000; Letty et al., unpublished; Mougel et al., unpublished; Queney et al., unpublished; Long et 
al., 2003; Zenger & Richardson, unpublished; Seixas et al., 2014; Emam et al., unpublished). Five 
additional control region sequences from Table 1 in Branco et al. (2002) were added to the analysis 
and although they are rather shorter sequences than the others they fit in well. The sequences used 
are listed in the Appendix.
The tree was originally drawn with SeaView (Gouy et al.  2010) and subsequently modified by 
hand.
The part of the mtDNA studied corresponds to positions 15396 to 15964 in the reference sequence 
of Gissi et al. (1998).  Some sequences therefore also include part of the tRNA­Pro region, but in  
fact only in one case does the tree show a mutation within  that region. The control region begins at 
locus 15446 in the reference sequence of Gissi et al. (1998) and at position 51 in the numbering 
used by  Watson and Davis (2019).
There are three versions of the tree, identical in structure but labelled in different ways. They begin 
at a node in the top left­hand corner that differs from the nearest member of the A­lineage at 55 
sites.
Figure 1 shows the tree with the positions of the changes numbered  relative to the beginning of the 
longest sequence used in the analyses made by Mougel (pers. comm.). This is the numbering used 
in the paper by Watson and Davis (2019). The change that occurs is shown beneath the number; 
where it says "ins" the base is inserted immediately after the position given, while "del" indicates a 
deletion. The order of the positions that change between two nodes is of course arbitrary and they 
have been arranged in numerical order except at the main branching point, where 408 AG has to 
occur before 165 CT in order to fix the branching point so that the change at 165 is duplicated.
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Figure 2 is identical to Figure 1 except that the positions are numbered according to the reference 
sequence AJ001588 (Gissi et al., 1998).
Figure 3 is the same as Figure 1 except that the type­locality, or in some cases the most typical  
locality or localities, for each haplotype is given, except in the case of domestic haplotypes, for 
which the breed name is given in italics. B01zsb and B03zsa are left unlabelled, since they are so 
widespread. The figure also shows, on the right­hand side, the RFLP types associated with the main 
groups of control region haplotypes.
Notes
1) C50 is placed where it is because that is the most parsimonious position, but in fact it would 
make more sense if C50 was just another of the haplotypes radiating from B01zsj, the mutation at 
135 being then reversed.
2) The changes leading from B03zsa to haplotypes H and M are very strange, many of them being 
at sites after 436 that show no change on any other occasion, and most of those in H even being the  
same in Lepus. Haplotype L is also derived from B03zsa but shows so many differences after site 
436 that it has had to be excluded from the tree. There is only a single example of each of these 
haplotypes and it has to be asked whether these sequences really represent germline mtDNA. The 
sequence X54172 also shows unusual changes.
3) The provenance "Huelva" for C12 is strange because Huelva is deep within the zone of the A­
lineage.  At  the same time,   it  cannot   represent  a   rabbit  with domestic  ancestry,  as   is   likely for 
example in the case of haplotype J from Sevilla,  because the haplotype branches off far too early.  
The only explanation can be that it  is descended from a wild rabbit brought from some remote 
region in the zone of the B­lineage.
4) Bzs15 could possibly belong to the group derived from B03zsb rather than to the B03zsa group.
Since it is from a domestic breed and both groups include domestic breeds there is no reason to 
prefer one over the other when the two possibilities are equally parsimonious.
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 Appendix
List of haplotypes used in the tree. The columns are as follows:
"Name" is the haplotype name.
"NCBI Ref." is the reference number of the sequence in the NCBI database.
"W & D" is the range of positions included in the sequence using the numbering of Watson & Davis (2019).
"Gissi et al." is the range of positions included in the sequence using the numbering of Gissi et al. (1998).
"Reference" is the reference given in the NCBI database.
Name NCBI Ref. W & D Gissi et al. Reference
A5­1 AF534105 62­571 15457­15964 Long et al. (2003)
A6­1 AF534099 62­571 15457­15964 Long et al. (2003)
A7­1 AF534106 59­571 15454­15964 Long et al. (2003)
A8­1 AF534107 60­571 15455­15964 Long et al. (2003)
AJ001588 AJ001588 1­571 15396­15964 Gissi et al. (1998)
Aus­3 AF003191 44­571 15439­15964 Zenger & Richardson (unpubl.)
B01zsb Z83367 5­571 15400­15964 van der Loo et al. (1997)
B01zsc Z83366 5­571 15400­15964 van der Loo et al. (1997)
B01zsd AJ535784 40­571 15435­15964 Mougel et al. (unpubl.)
B01zse AJ535785 81­430 15476­15823 Mougel et al. (unpubl.)
B01zsf AJ293831 47­562 15442­15955 Bolet et al (2000)
B01zsg AJ293833 47­562 15442­15955 Bolet et al (2000)
B01zsh AJ293832 82­526 15477­15919 Bolet et al (2000)
B01zsj AJ293834 35­562 15430­15955 Bolet et al (2000)
B01zsk AJ293835 35­563 15430­15956 Bolet et al (2000)
B01zsl AJ293836 47­523 15442­15916 Bolet et al (2000)
B01zsn AJ563722 36­512 15431­15905 Queney et al. (2002)
B01zso AJ535786 39­571 15434­15964 Mougel et al. (unpubl.)
B01zsp AJ535787 35­560 15430­15953 Mougel et al. (unpubl.)
B01zsq AJ535788 35­526 15430­15919 Mougel et al. (unpubl.)
B01zsr AJ535789 35­553 15430­15946 Mougel et al. (unpubl.)
B01zst AJ535790 35­530 15430­15923 Mougel et al. (unpubl.)
B01zsu AJ563709 80­560 15475­15953 Letty et al. (unpubl.)
B02zsa Z83364 36­540 15431­15933 van der Loo et al. (1997)
B03zsa Z83365 11­570 15406­15963 van der Loo et al. (1997)
B03zsb Z83352 47­490 15442­15883 van der Loo et al. (1997)
B03zsc Z83351 111­489 15506­15882 van der Loo et al. (1997)
B04zsa Z83350 35­488 15430­15881 van der Loo et al. (1997)
B06zsa Z83349 54­438 15449­15831 van der Loo et al. (1997)
B08zsa Z83348 41­436 15436­15829 van der Loo et al. (1997)
B09zsa Z83347 54­436 15449­15829 van der Loo et al. (1997)
B10zsa Z83346 44­440 15439­15833 van der Loo et al. (1997)
B11zsa Z83345 60­353 15455­15746 van der Loo et al. (1997)
Bzs01 Z83354 35­567 15430­15960 van der Loo et al. (1997)
Bzs02 Z83355 51­567 15446­15960 van der Loo et al. (1997)
Bzs03 Z83356 82­453 15477­15846 van der Loo et al. (1997)
Bzs04 Z83357 82­453 15477­15846 van der Loo et al. (1997)
Bzs05 Z83358 94­453 15489­15846 van der Loo et al. (1997)
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Bzs06 Z83359 94­453 15489­15846 van der Loo et al. (1997)
Bzs07 Z83360 91­453 15486­15846 van der Loo et al. (1997)
Bzs08 Z83361 91­453 15486­15846 van der Loo et al. (1997)
Bzs09 Z83362 96­453 15491­15846 van der Loo et al. (1997)
Bzs10 Z83363 96­453 15491­15846 van der Loo et al. (1997)
Bzs12 AJ535822 82­436 15477­15829 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs14 AJ293837 82­526 15477­15919 Bolet et al (2000)
Bzs15 AJ293838 31­571 15426­15964 Bolet et al (2000)
Bzs16 AJ293839 51­505 15446­15898 Bolet et al (2000)
Bzs17 AJ293840 26­552 15421­15945 Bolet et al (2000)
Bzs18 AJ535792 58­493 15453­15886 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs19 AJ293841 47­532 15442­15925 Bolet et al (2000)
Bzs21 AJ293843 62­473 15457­15866 Bolet et al (2000)
Bzs22 AJ293844 47­538 15442­15931 Bolet et al (2000)
Bzs23 AJ535793 28­567 15423­15960 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs24 AJ535794 40­567 15435­15960 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs25 AJ535795 40­522 15435­15915 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs26 AJ535796 40­571 15435­15964 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs27 AJ535797 39­567 15434­15960 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs28 AJ535798 39­567 15434­15960 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs29 AJ535799 40­567 15435­15960 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs30 AJ535800 48­567 15443­15960 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs31 AJ535801 30­571 15425­15964 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs32 AJ535802 28­563 15423­15956 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs33 AJ535803 29­486 15424­15879 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs34 AJ535804 27­446 15422­15839 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs35 AJ535805 27­522 15422­15915 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs36 AJ535806 36­522 15431­15915 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs37 AJ535807 36­533 15431­15926 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs38 AJ535808 33­459 15428­15852 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs39 AJ535809 29­489 15424­15882 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs40 AJ535810 28­571 15423­15964 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs41 AJ563711 35­571 15430­15964 Letty et al. (unpubl.)
Bzs42 AJ563710 62­571 15457­15964 Letty et al. (unpubl.)
Bzs43 AJ535811 36­562 15431­15955 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs44 AJ563712 36­563 15431­15956 Letty et al. (unpubl.)
Bzs45 AJ563713 35­562 15430­15955 Letty et al. (unpubl.)
Bzs46 AJ535812 35­510 15430­15903 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs47 AJ535813 35­477 15430­15870 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs48 AJ535814 59­437 15454­15830 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs49 AJ535815 36­498 15431­15891 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs50 AJ535816 38­453 15433­15846 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs51 AJ535817 121­507 15516­15900 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs52 AJ535791 89­433 15484­15826 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs53 AJ535818 110­437 15505­15830 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs54 AJ563718 51­505 15446­15898 Letty et al. (unpubl.)
Bzs55 AJ535819 97­437 15492­15830 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs56 AJ535820 96­436 15491­15829 Mougel et al. (unpubl.)
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Bzs57 AJ535821 84­436 15479­15829 Mougel et al. (unpubl.)
Bzs59 AJ563720 77­571 15472­15964 Queney et al. (unpubl.)
Bzs60 AJ563721 66­571 15461­15964 Queney et al. (unpubl.)
Bzs61 AJ563715 35­571 15430­15964 Letty et al. (unpubl.)
Bzs62 AJ563716 35­571 15430­15964 Letty et al. (unpubl.)
Bzs63 AJ563719 35­563 15430­15956 Letty et al. (unpubl.)
Bzs124 ­ 112­293 15507­15685 Branco et al. (2002)
Bzs125 ­ 112­293 15507­15685 Branco et al. (2002)
Bzs126 ­ 112­293 15507­15685 Branco et al. (2002)
Bzs127 ­ 112­293 15507­15685 Branco et al. (2002)
Bzs129 ­ 112­293 15507­15685 Branco et al. (2002)
C KT029916 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
C1 KF917380 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C2 KF917381 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C3 KF917382 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C4 KF917383 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C5 KF917384 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C7 KF917386 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C8 KF917387 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C9 KF917388 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C10 KF917389 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C11 KF917390 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C12 KF917391 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C14 KF917393 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C15 KF917394 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C16 KF917395 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C17 KF917396 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C18 KF917397 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C19 KF917398 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C20 KF917399 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C21 KF917400 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C47 KF917401 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C48 KF917402 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C49 KF917403 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C50 KF917404 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C52 KF917406 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
C53 KF917407 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014)
D KT029933 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
F KT029927 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
H KT029944 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
I KT029945 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
J KT029975 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
K KT030008 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
M KT030039 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
N KT030011 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.)
X54172 X54172 1­571 15396­15964 Mignotte et al. (1990)
NB: positions beyond 571 are excluded.
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Haplotypes not included because they are equivalent to another haplotype as far as the tree is 
concerned:
Name NCBI Ref. W & D Gissi et al. Reference Equivalent
A KT029938 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.) B01zsb
A1­1 AF534080 59­571 15454­15964 Long et al. (2003) B01zsb
A2­1 AF534100 59­571 15454­15964 Long et al. (2003) B03zsa
A3­1 AF534103 59­571 15454­15964 Long et al. (2003) B01zsc
A4­1 AF534104 62­571 15457­15964 Long et al. (2003) B01zsb
Aus­1 AF003189 44­571 15439­15964 Zenger & Richardson (unpubl.) B01zsb
Aus­2 AF003190 44­571 15439­15964 Zenger & Richardson (unpubl.) B03zsb
Aus­4 AF003192 44­571 15439­15964 Zenger & Richardson (unpubl.) B03zsa 
Aus­5 AF003193 44­571 15439­15964 Zenger & Richardson (unpubl.) B01zse
Aus­6 AF003194 44­571 15439­15964 Zenger & Richardson (unpubl.) B01zsc
Aus­7 AF003195 44­571 15439­15964 Zenger & Richardson (unpubl.) Bzs02
B KT029942 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.) B03zsa
Bzs20 AJ293842 36­564 15431­15957 Bolet et al (2000) B03zsb
Bzs58 AJ563714 36­559 15431­15962 Letty et al. (unpubl.) Bzs40
C6 KF917385 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014) C5
C13 KF917392 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014) B03zsa
C32 KF917408 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014) Bzs23
C51 KF917405 119­553 15514­15946 Seixas et al. (2014) B01zsb
L KT030038 70­522 15465­15915 Emam et al. (unpubl.) see Note 2
"A" U62924 25­545 15420­15938 Fuller et al. (1997) B01zsc
"B" U62925 25­546 15420­15939 Fuller et al. (1997) B01zsb
"C" U62926 26­536 15421­15929 Fuller et al. (1997) B03zsb
"D" U62927 25­546 15420­15939 Fuller et al. (1997) B03zsa
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